Zur Zytologie einer semisterilen Population von Pygaera Pigra by Federley, Harry
ACTA ZOOLOGICA FEKNICA 35 
ED I D IT 
SOCIETAS PRO FAUr A ET FLORA FENNICA 
ZUR ZYTOLOGIE 
EINER SEMISTERILEN POPULATION 
VON PYGAERA PIGRA 
VON 
HARRY FEDERLEY 
MIT 16 ABB ILD UNGEN IM TEXT 
HELSIKGFORSIAE 1942 
HELSß"GFORS 
9 ( 2 
DRUCJr VON" A.-G. F. Tn.GMA.NN 
ÖKOLOGIE UND ZYTOLOGIE DER POPULATION. 
In einem kleinen Aufsatz (FEDERLEY, 1941) habe ich über Beobachtungen 
an einer Population von P ygaera pigra Hufn. berichtet. Es handelte sich um 
ein im Kirchspiel Snappertuna auf den Nachbarinseln Dalkarö-Lillö und 
-Storö zusammengebrachtes Material von dieser Art. Es erwies sich, dass 
von den im Freien gefundenen Eiern 13,s% keine Raupen ergaben, weil diese 
teils als halbentwickelt, teils als fertige Raupen im Ei starben, und dass 
weiter von den ausgeschlüpften Raupen ein beträchtlicher Teil als erwachsen 
zu Grunde ging, ohne dass irgendwelche Krankheitssymptome entdeckt 
werden konnten. Die Raupen hörten einfach auf zu fressen, ohne sich jedoch 
zu verpuppen, und lebten noch eine Zeit, ehe sie allmählich eingingen. Ich 
vermutete das Vorkommen von Letal- oder Semiletalfaktoren, und meine 
Absicht war die Untersuchungen durch Sammeln von neuem Material während 
des Sommers 1941 fortzusetzen, als der Krieg mit Russland ausbrach und 
meine Pläne durchkreuzte. Der Fundort liegt nämlich in der Nähe des vön 
den Russen seiner Zeit gepachteten Hangö-Gebietes. 
Inzwischen habe ich indessen die Imagines der genannten pigra-Population 
zur Weiterzucht und zu Kreuzungen mit P. curtula L. benutzt, und um Ver-
gleichsmaterial zu meinen geplanten Untersuchungen über die Chromo-
somenverhältnisse bei den Bastarden zu erhalten, fixierte ich verschiedene 
Stadien der Gonaden von den Eltemarten. Von pigra wurden die Testes 
von drei Raupen der Zucht 4105 in dem Gemisch von BENDA fixiert . Ich 
hegte überhaupt nicht die H offnung zytomorphologisch feststellbare Stö-
rungen der Gametogenese entdecken zu können. Wenn dies der Fall gewesen 
wäre, hätte ich nicht nur eine grössere Anzahl Testes sondern auch Ovarien 
und reife Eier der seruisterilen pigra-Population fixiert. Nichtsdestoweniger 
haben die drei Paare von mir fixierten Testes von pigra so viele zytologische 
E igentümlichkeiten aufgewiesen, dass diese nicht nur eine Beschreibung 
rechtfertigen, sondern uns auch verstehen lassen, weshalb eine so grosse 
Anzahl der Eie1 zu Grunde ging. 
Auffallend ist, dass alle drei Testes pathologische Störungen der Spermato-
genese zeigen, dass sie aber auch ·ganz normale Zysten enthalten, in denen 
man feststellen kann, dass die für die Art charakteristische Chromosomen-
zahl, n = 23, auch für diese Testes eigen ist. Die Fixierung der Testes ist so 
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' • • Abb. 1. Von links: 2 Spermatogonienplatten mit t,6 Chromosomen, Platten 
der ersten und zweiten Reifeteilung mit 23 Chromosomen und eine diploide 
solche ntit t,6 univalenten Chromosomen. 
gut gelungen, dass man auch in den Spermatogonienteilungen die Chromo-
somenzahl absolut exakt feststellen kann, was bei den Lepidopteren selten 
der Fall ist. Sie beträgt 46. Abb. 1 zeigt uns zwei Spermatagenienplatten 
mit 46 Chromosomen, und eine Platte der ersten sowie eine der zweiten Reife-
teilung, beide mit 23 Chromosomen. Die fünfte Platte stellt eine Reifeteilung 
mit der diploiden Chromosomenzahl dar. Hier können 46 Chromosomen 
exakt nachgewiesen werden. Die Tetraploidie ist in diesen Testes eine häufige 
Erscheinung, auf die wir später zurückkommen. 
Zunächst einige Worte über den Bau der Testes. Dieser ist in jeder Bezie-
hung normal. Alle vier Follikel sind gut entwickelt mit vollständig normalen 
Ausführungsgängen. Auch der Verlauf der Spermatogenese scheint im grossen 
und ganzen der gewöhnliche zu sein. Die Testes, die im vorletzten Raupen-
stadium eine Zeit vor der letzten Häutung fixiert wurden, enthalten schon 
alle Entwicklungsstadien von Sperrnatogenien zu Spermatiden; nur fertige 
Spermien fehlen noch . Sowohl Spermatogonien- als Spermatozytenteilungen 
sind reichlich vertreten. Die Abnormitäten beschränken sich in erster Linie 
auf die Chromosomenverhältnisse. Sie sind sehr verschiedenartig, haben 
jedoch auch gemeinsame Züge. Sie zeigen sich in Störungen des normalen 
Verlaufes der Mitose und ganz besonders der Meiose, Störungen, die zur Ent-
stehung von Spermien mit tetraploider und aneuploider Chromosomenzahl 
Anlass geben. Weiter kann man in fast allen Zysten mit solchen Störungen 
einen auffallenden Anachronismus in den Teilungen und der Entwicklung 
überhaupt beobachten. Um nur ein Beispiel zu erwähnen so ist es keine 
seltene Erscheinung, dass in Zysten, wo die Spermatiden in ihrer Metamor-
phose zu Spermien schon weit vorgeschritten sind, vereinzelte verspätete 
Reifeteilungen entdeckt werden können. Diese machen in der ganz fremden 
Umgebung einen sehr eigentümlichen Eindruck. 
Ehe ich zur Beschreibung der verschiedenartigen Anomalien der pigra-
Zucht 4105 gehe, scheint es mir richtig über die ökologischen Ergebnisse 
dieser Zucht zu berichten. Von den 235 Eiern ergaben 162 (68,9 %) Raupen, 
15 (6,4 %) enthielten fertig entwickelte Raupen, die jedoch nicht die Kraft 
gehabt hatten die Eier zu verlassen, 54 (22,9 %) zeigten halbentwickelte 
Raupen und 4 (1, 7 %) verblieben unentwickelt. Die verhältnismässig geringe 
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Anzahl (68,9 %) ausgeschlüpfter Raupen berechtigt uns zur Annahme, dass 
Letalfaktoren hier im Spiele sind, um so mehr als drei gleichzeitig aus dem-
selben Ausgangsmaterial erzielte und gezüchtete Bastardzuchten zwischen 
pigra und curtula resp. 24,1, 71, 7, und 92,7 % Raupen ergaben. In der Sper-
matogenese der Zucht mit nur 24,1% Raupen waren keine Andeutungen von 
zytologischen Anomalien zu entdecken; nur die für Bastarde typischen Stö-
rungen kamen vor. Die beiden anderen Zuchten wurden nicht untersucht. 
Von den zwei curtula-Zuchten ergab die eine nur 46,1 %, die andere dagegen 
92,7% Raupen. Nur in der ersterwähnten Zucht wurde die Spermatogenese 
studiert. Sie zeigte keine Zeichen irgendwelcher Anomalien. 
Es verdient noch erwähnt zu werden, dass von den erwachsenen Raupen 
der pigra-Zucht 4105 ein sehr beträchtlicher Teil zu Grunde ging. Wie in dem 
Ausgangsmaterial hörten die Raupen auf zu fressen und gingen allmählich 
ohne eigentliche sichtbare Krankheitssymptome ein . Alle R aupen der curtula-
und der Bastardzuchten entwickelten sich dagegen tadellos und ergaben fast 
alle Puppen. 
Ich lasse jetzt die Beschreibungen der Anomalien in der Spermatogenese 
der pigra-Zucht 4105 folgen. 
Nicht-Trennung der Chromatiden und Chromosomen. Sowohl in den 
Spermatogonien-Mitosen als in den Meiosen kommen klare Fälle von Nicht-
Trennung vor. Diese verursachen offenbar die Entstehung von Zellen mit 
aneuploiden Chromosomenzahlen . In der Abb. 2 ist ein solcher Fall von Nicht-
Trennung sowohl in einer Spermatogonien-Mitose als in der ersten Reifeteilung 
abgebildet. In den Spermatogonien sind klare Fälle selten , wogegen sie in 
den Reifeteilungen häufig beobachtet werden können. Vermutlich sind die 
meisten Äquatorial-Platten der ersten und zweiten Reifeteilung mit 22 und 
24 Chromosomen das Resultat einer Nicht-Trennung in einem Spermatogo-
mum. 
In diesem Zusammenhang möchte ich nicht unerwähnt lassen, dass in 
beiden Testes einer der drei Raupen eine Zyste entdeckt wurde, die aus einer 
typischen Oozyte und sieben charakteristischen Nährzellen besteht. Der 
Fall ist von mir (FEDERLEY, 1942) 
eingehend beschrieben worden, wes-
halb es sich erübrigt ihn hier näher 
zu erörtern . Kurz möchte ich nur 
erwähnen, dass ich die eigenartige 
Erscheinung als einen Fall von 
Gynandromorphismus betrachte, des-
sen Entstehung durch icht-Tren-
nung zu erklären ist. Es ist wahr-
scheinlich, dass in einem Spermato-
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Abb. 2. Nicht-Trennung in einer Sperma-
togonien- und einer Reifeteilung I. 
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Abb . 3. 'Eine tetraploide und zwei diploide Kerne im 
pachytänen Stadium. 
gonium das eine X-Chro-
mosom durch Nicht-Tren-
nung, oder eventuell auch 
durch Elimination, aus der 
einen Tochterzelle entfernt 
worden ist und auf solche 
Weise ein Spermatogonium 
mit nur einem X-Chromosom 
entstanden ist . Dieses Sper-
matogonium unterscheidet 
sich von einem normalen Oogonium nur dadurch, dass ihm ein V -Chromosom 
fehlt. Wenn dieses keine für die Geschlechtsbestimmung wichtige Gene 
enthält, so scheint es wahrscheinlich, d<tss sich ein solches Spermatogonium 
mit einem X-Chromosom zu einer Oozyte und Nährzellen differenziert. 
Tetraploidie. Wie schon hervorgehoben wurde, ist das Vorkommen von 
Äquatorialplatten mit der doppelten Chromosomenzahl im Vergleich mit 
der normalen keine Seltenheit. Die Entstehung dieser Doppelplatten scheint 
jedoch eine sehr mannigfaltige zu sein. Ich habe mir viel Mühe gegeben die 
Entstehungsweise in allen Einzelheiten zu verfolgen, ohne dieselbe dennoch 
restlos erklären zu können. 
Die frühesten Stadien, in denen ich eine vergrösserte Chromosomenzahl 
habe finden können, sind die Spermatogonienteilungen. In den normalen 
Teilungen kann man dank der guten Fixierung die Chromosomenzahl exakt 
als 46 feststellen (Abb. 1). Die tetraploide Zahl 92 habe ich dagegen niemals 
zählen können, was, bei der starken reigung der Chromosomen sich in den 
Abb. 4. Sperrnatozyste mit vier diploiden und vier tetraploi-
den Kernen im Ruhestad.ium . 
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Spermatogonienteilungen zu-
sammenzuballen, überhaupt 
nicht zu erwarten war. In 
gewissen Gonezysten kann 
mau jedoch eine weit grös-
sere Anzahl als 46 Chromo-
somen zählen , wie die Abb. 
15 beweist. Da jedoch auch 
Platten mit einer geringeren 
Zahl vorkomrnen (Abb. 16) 
Abb. 5. Ein diploider und ein tetraploider K ern im 
Diakinesestadium aus derselben Zyste . 
ist es eher anzunehmen, dass diese Unregelmässigkeiten der Mitosen in den 
Sperrnatogenien unter die Aneuploidie zu bringen sind. 
Tetraploidie kann bekanntlich, wie schon BovERI seinerzeit gezeigt hat, 
an der Grösse der ruhenden Kerne erkannt werden. Ich habe mich deshalb 
bemüht in verschiedenen Stadien der Spermatogenese grosse Kerne zu ent-
decken. Unter den ruhenden Spermatagenienkernen habe ich keine grossen 
finden können. Erst in den jungen Spermatozyten kurz vor dem pachytänen 
Stadium kommen ganz vereinzelte grosse Kerne vor (Abb. 3). Auffallender-
weise sind tetraploide Ruhekerne von Spermatozyten kurz vor und während 
der Diakinese viel häufiger. Abbildung 4 zeigt uns eine solche Zyste, in der 
deutlich Kerne von zwei verschiedenen Grössen in die Augen fallen. Ich 
zweifle nicht daran, dass es sich hier um diploide und tetraploide Kerne 
handelt. In der Abb. 5 sehen wir zwei Kerne in der Diakinese, der eine diploid 
der andere tetraploid, und hier kann die Chromosomenzahl, wenn auch nicht 
exakt, so dennoch annähernd bestimmt werden. Beide Kerne liegen in der-
selben Zyste und sind sogar Nachbarzellen . Auch die Abb . 6 zeigt uns eine 
Diakinese mit der doppelten Zahl von deutlich konjugierten Chromosomen. 
In der ersten Reifeteilung findet man nicht selten die tetraploide Chromo-
somenzahl, aber nur ausnahmsweise bilden die Chromosomen eine regel-
rechte Äquatorialplatte mit 46 Chromosomen. In der Abbildung 6 ist eine 
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Abb . 6. Tetraploide Spermatozyten. ).fet aphasepla tte I mit 
46 bivalenten Chromosomen , Diakinese mit annähernd 4ß 
Chromosomen und Met aph asepla tte II mit 4 7 univalenten 
Chromosom en . 
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Abb. 7. Spermatozyten einer Zyste im Ruhestadium, in der Diakinese, in der Metaphase 
und der beginnenden Anaphase der "1. Reifeteilung. In zwei Zellen deutliche Tetraster. 
solche wiedergegeben. In den meisten Fällen bilden die Chromosomen mehrere 
Platten und es entstehen Tetrasterfiguren. Bilder wie die in der Abb. 7 wieder-
gegebenen sind nicht selten, und in solchen kann man sich eine Vorstellung 
von der Entstehung der Doppelkerne machen. Da hier vier Zentrosomen vor-
handen sind, die die Tetraster verursachen (man kann zwar in den BENnA-
Präparaten die Zentrosomen nicht oder nur ganz schlecht sehen, aber die 
Orientierung der Chromosomen erlaubt uns den sicheren Schluss zu ziehen, 
dass die Zentrosomen vier sind), so liegt die Annahme nahe, dass sich die 
Zelle, nachdem die Teilung der Chromosomen und der Zentrosomen stattge-
funden hat, nicht geteilt hat und dass sie demzufolge die doppelte Anzahl 
Chromosomen und Zentrosomen erhält. Es handelt sich also um einen soge-
nannten Restitutionskern. Die vier Zentrosomen stören die normale Spindel-
bildung, die Chromosomen verteilen sich unregelmässig auf die gebildeten 
Spindel und die Tochterzellen erhalten demzufolge eine sehr verschiedene 
ChromosomenzahL Diese Restitutionsteilung muss also in der letzten Sper-
matogonienteilung stattgefunden haben und zwar gleichzeitig in mehreren 
Kernen, wie die Abb. 7 klar beweist. 
Weit häufiger findet man grosse Zellen mit ziemlich grossen Äquatorial-
platten, die exakt 46 Chromosomen enthalten. Diese sind jedoch alle so 
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Abb. 8. Zwei vereinigte Metaphaseplatten II mit 46 Chromosomen und 
Interkinesekerne im Begriff sich zu vereinigen. 
9 
klein, dass wir ohne Bedenken dieselben als univalent bezeichnen. Man 
könnte diese Platten als die zweite Reifeteilung der regelrechten tetraploiden 
Platten der ersten Reifeteilung auffassen, in welchen Platten die Chromosomen 
klar als bivalent erkannt werden konnten (Abb. 6). Solche tetraploide Platten 
mit bivalenten Chromosomen sind jedoch sehr selten, wogegen die Platten mit 
46 univalenten Chromosomen recht häufig vorkommen. Ein eingehendes 
Studium der Zysten mit solchen Platten mit 46 univalenten Chromosomen 
bat ergeben, dass diese eine etwas andere Genese haben als diejenigen mit 
46 bivalenten. Zwar handelt es sich in beiden um eine Art von Restitution, 
aber in etwas verschiedener Weise. Die Abb. 8 zeigt uns einige Stadien der 
Genese der zweiten Reifeteilung mit verdoppelter ChromosomenzahL Zunächst 
zeigt sie eine Platte, die noch deutlich ihre Doppelnatur verrät. Sie ist durch 
eine Verschmelzung von zwei Platten entstanden. Weiter gibt die Abb. 8 die 
Verschmelzung von zwei Interkinesekernen wieder und schliesslich zeigt sie 
zwei dicht aneinander liegende Interkinesekerne in einer Zelle. Solche Bilder 
findet man in grosser Anzahl Es ist also klar, dass auch hier eine Tendenz 
zur Fusion der Interkinesekerne vorliegt, wie wir sie vor der ersten Reife-
teilung beobachtet haben. Aber es ist auch ein Unterschied vorhanden. Der 
Verdoppelungsprozess führt hier sehr oft zur Bildung einer ganz normalen 
A bb. 9. Längsschnitt durch eine Spermatidenzyste mit normalen 
haploiden Kernen und drei vermutlich diploiden . 
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Abb . 10. Querschnitt einer Spermatidenzyste, in der 
alle Kerne polyploid, vermutlich diploid sind. 
Platte in einer bipolaren 
Spindel und resultiert in 
eine diploide Spermatide. 
Offenbar teilen sich die 
Zentrosomen hier nicht, 
und die zweite Reifeteilung 
findet deshalb ohne Stö-
rungen statt. Man findet 
zwar auch hier Tetraster, 
die also von einer Verdop-
pelung der Zentrosomen 
zeugen, aber sie sind ver-
hältnismässig selten. 
Ein Studium der Sper-
matidenbündel, in denen 
die Kerne von Kugelform sind, überzeugt uns davon, dass tatsächlich diploide 
Spermien gebildet werden . Wie die Abbildungen 9, 10 zeigen, gibt es solche 
Bündel, in denen nur vereinzelte diploide Kerne vorkommen und solche, in 
denen fast alla diploider Natur sind. 
Noch eine Möglichkeit der Entstehung von Platten mit 46 Chromosomen 
gibt es, nämlich durch Asynapsis. Diese wollen wir in Zusammenhang mit 
den übrigen Asynapsis-Erscheinungen behandeln. 
Asynapsis und Oligosynapsis. Bei den Schmetterlingen gibt es bekanntlich 
zwei verschiedene Typen von Spermien, eupyrene und apyrene. Die eupyrenen 
Spermien sind funktionsfähig und befruchten das Ei, die Funktion der apyrenen 
ist unbekannt. Vielleicht sind sie nur das Produkt eines Entartungsprozesses 
während der Spermatogenese. Man kann schon die jungen Spermatozyten, 
die sich zu apyrenen Spermien entwickeln werden, von den normalen Spermato-
zyten unterscheiden. Die Spermatozytenkeme der zukünftigen apyrenen 
Spermien sind nämlich kleiner, aber erst in der Diakinese wird der Unter-
schied schärfer betont, indem keine Konjugation der Chromosomen zustande 
kommt. Die darauf folgenden Reifeteilungen sind ganz unregelmässig, und 
niemals wird eine Andeutung einer Äquatorialplatte gebildet. Die Verteilung 
der Chromosomen scheint ziemlich aufs Geratewohl zu erfolgen. Die eupyrenen 
werden immer zuerst in den noch jungen Testes gebildet, und erst in den 
älteren Testes findet man die apyrenen Teilungen. Offenbar sind es besondere 
während der Entwicklung ausgeschiedene Hormone, die die Bildung von 
apyrenen Spermien auslösen. Dies geht aus den Versuchen von l\1ACHIDA 
klar hervor. 
In den uns interessierenden pigra-Testes findet man zahlreiche Zysten, 
in denen die Chromosomen gar nicht oder nur sehr schwach miteinander 
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Abb . II . Diakinesen, r ech ts mit normale r K onjugation , links mit Oligosynapsis. 
konjugieren, wo man also yon einer Asynapsis oder einer Oligosynapsis reden 
kann. Abb. 11 zeigt uns einen solchen Kern mit Oligosynapsis neben einem 
Kern mit normal konjugierten Chromosomen von der charakteristischen 
Semmelform. Sehr oft kommt es \'Or, dass alle homologen Chromosomen 
nebeneinander liegen, dass sie jedoch durch einen deutlichen, ziemlich weiten 
Zwischenraum voneinander getrennt sind. Es kommen also keine Chiasmata 
zustande, und die Bindung ist offenbar äusserst schwach und von kurzer 
Dauer. In der Abb. 12 sehen wir zwei Kerne von dem asynaptischen Typus, 
in dem überhaupt jede Anziehung der homologen Chromosomen zueinander 
fehlt. 
Es fragt sich nun, ist hier ein spezielles Gen wirksam, das die Synapsi 
schwächt oder total verhindert, oder handelt es sich nur um apyrene Spermato-
zyten, wie in den normalen Testes? Man könnte sich auch Übergangsformen 
zwischen den eu- und apyrenen Spermatozyten denken. Mit diesen Gesichts-
punkten vor Augen habe ich die Zysten mit asynaptischen und oligosynapti-
schen Kernen genau untersucht und bin zu der Überzeugung gekommen, 
dass es sich nicht um apyrene Spermatozyten handelt, sondern um eine besan-
der Anomalie und zwar aus folgenden Gründen. 
Erstens sind alle drei Testispaare verhältnismässig jung; sie stammen aus 
R aupen vor der letzten 
Häutung und enthalten 
noch nicht vollreite 
Spermien. In diesem 
Stadium pflegen in nor-
malen Testes von pigra 
apyrene Spermien noch 
nicht gebildet zu wer-
den. Zweitens findet 
man die oligosynapti-
schen Kerne von dem in Abb . 12. Diakinesen mit Asynaps is. 
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Abb. 13. Aquatorialplatten der 1. Reifeteilung mit verschiedenen Chromo-
somenzahlen als Folge von ichtt rennung und Oiigosynapsis. 
der Abb. 11 wiedergegebenen Typus in Zysten, wo die Kerne von ganz nor-
maler Grösse sind und wo auch vereinzelte normale Diakinesen vorkommen 
können. Die Reifeteilungen dieser normalen Kerne sowie der oligosynaptischen 
sind den normalen recht ähnlich, indem eine Äquatorialplatte gebildet wird, 
die zwar eine vergrösserte Anzahl Chromosomen enthält. Die typischen apy-
renen Spermatozyten bilden dagegen niemals Platten in den Reifeteilungen. 
Drittens sind Übergangsformen zwischen dem eu- und apyrenen Typus der 
Reifeteilungen bei Lepidopteren üherhaupt eine sehr grosse Seltenheit. 
Die Kerne mit Oligosynapsis bilden also die Platten mit hyperhaploider 
und sogar hypodiploider Chromosomenzahl, denn die schwach konjugierten 
Chromosomen stellen sich als univalent neben den bivalenten konjugierten 
Chromosomen in die Platte. Ein Vergleich der Platten der Abb. 13 überzeugt 
uns davon, dass die Grösse der Chromosomen mit der wachsenden Anzahl 
derselben abnimmt, d.h. je zahlreicher die Chromosomen desto grösser die 
Zahl der univalenten, also nicht konjugierten Chromosomen. Ob die totale 
Asynapsis die Entstehung von rein diploiden Platten zur Folge hat, habe ich 
nicht mit Sicherheit feststellen können, aber unmöglich scheint es mir nicht 
nach den Erfahrungen, die wir von den Bastarden in der Gattung Pygaera 
haben. Bei diesen kommen nämlich häufig diploide Platten vor (FEDERLEY, 
1931). 
Aneuploide. Selbstverständlich kann die Aneuploide nicht als eine primäre 
Ursache der Sterilität betrachtet werden. Sie ist nur der für uns sichtbare 
Au~uck primärer Kräfte, die Anomalien in der Mitose und der Meiose hervor-
rufen und so die aneuploiden Chromosomenzahlen verursachen. Da diese 
so klar und exakt vor uns liegen, sind sie besonders dankbar für Studien, die 
sich mit der Sterilität beschäftigen . 
Als solche primäre Ursachen der Aneuploidie sind schon vorher erwähnt 
worden die Nicht-Trennung der Chromosomen sowie die Asynapsis und Oligo-
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synapsis. Die ersterwähnte ruft die anomalen Chromosomenzahlen n + 1 
und n- 1, resp. 2n + 1 und 2n -1, hervor. Die Störungen der normalen 
Synapsis können theoretisch alle Chromosomenzahlen zwischen n + 1 und 
2n -1 veranlassen. In der Abb. 13 sehen wir zahlreiche Beispiele solcher 
aneuploider Chromosomenzahlen der ersten Reifeteilung. Die meisten dieser 
sind die Folge synaptischer Störungen. Ich möchte besonders betonen, dass 
die Zahlen, die der haploiden näher stehen, weit häufiger sind als diejenigen, 
die sich der diploiden nähern, was ich so deuten möchte, dass die Oligosynapsis 
hier die Hauptursache der aneuploiden Chromosomenzahlen ist. Weitere 
Ursachen solcher aneuploider Zahlen sind in den Eliminationsvorgängen bei 
den Reifeteilungen zu suchen. 
Die Frage, ob die Spermien mit aneuploider Chromosomenzahl bei den 
Lepidopteren überhaupt befruchtungsfähig sind, und ob Embryonen mit 
aneuploider Chromosomenzahl sich zu Imagines entwickeln können, ist bis 
jetzt nicht entschieden. Man kennt nicht einmal triploide oder tetraploide 
Individuen unter den Schmetterlingen, wenn wir von den parthenogenetischen 
Rassen absehen, die ja in der Regel tetraploid sind. Diploide Spermien findet 
man indessen nicht selten in den Hoden. Ich habe bei einer grossen Anzahl 
Arten solche in geringerer und grösserer Anzahl feststellen können. Diploide 
Eier sind dagegen eine grosse Seltenheit, was wohl seine Erklärung darin findet, 
dass eine verhältnismässig kleine Zahl Eier im Vergleich zu derjenigen der 
Spermien gebildet wird und dass vor allem eine prozentuell noch viel geringere 
Anzahl Eier zu Untersuchung kommt. Die Aussicht diploide Eier zu finden 
ist, deshalb viel geringer. Die von einem Weibchen abgelegten Eier sind im 
Ganzen nur ein paar oder wenige Hunderte, wogegen die Spermatozyten in 
den für unsere Zwecke geeigneten Stadien in einem Hoden in Tausenden zu 
finden sind. 
In diesem Zusammenhang möchte ich erwähnen, dass ich bei einem Spilo-
soma mendica-Weibchen, das seine Eier in der Gefangenschaft ablegte, zwei 
besonders grosse Eier fand. Da ich den Verdacht hegte, dass es sich um 
diploide Eier handelte, so wurde ein Ei fixiert, das andere isoliert und in der 
Hoffnung aufbewahrt, dass es eine triploide Raupe ergeben würde. Bei der 
zytologischen Untersuchung erwies sich das fixierte Ei tatsächlich als ein Ei 
mit der verdoppelten Chromosomenzahl. In dem für Weiterzucht aufbe-
wahrten Ei entwickelte sich eine äusserlich normale Raupe, und als die nor-
malen diploiden Raupen anfingen auszuschlüpfen, hoffte ich schon meinen 
Wunsch, eine triploide Raupe zu erhalten, in Erfüllung gehen zu sehen. Aber 
die Raupe machte nicht einmal einen Versuch die Schale des Eies zu durch-
nagen, sondern starb im Ei. Offenbar war sie nicht lebensfähig. 
Es kan von Interesse sein diesen Fall etwas eingehender zu analysieren. 
Das diploide Ei - man müsste es wohl eigentlich als Oozyte tetraploid 
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nennen, da es vor der Reduktion einen vierfachen Chromosomensatz besass 
- hatte also 2 X- und 2 V-Chromosomen. In dem normalen Ei konjugiert 
das X-Chromosom mit dem V-Chromosom. In dem tetraploiden Ei wird 
wohl die Konjugation in derselben Weise erfolgen, aber hier liegt ausserdem 
noch die Möglichkeit vor, dass die beiden X-Chromosomen untereinander 
konjugieren und dass die V-Chromosomen es auch tun. Im ersten Fall wären 
also Eier von vier Kombinationen zu erwarten, nämlich 
XX, XV, VX, Y."'Y 
im zweiten Fall würden alle Eier vom selben Typus sein, nämlich XV. 
Wenn ein solches diploides reifes Ei von einem haploiden Spermium mit 
einem X-Chromosom befruchtet wird, so entstehen also drei verschiedene 
Typen von triploiden Furchungskernen, nämlich 
XXX,XXV,XYY 
Vermutlich ist nur die Kombination XXX lebensfähig, da sie ein balanciertes 
System von Chromosomen und Genen besitzt, wogegen die unbalancierten 
Typen XXV und VYY wahrscheinlich letale Kombinationen darstellen . Da 
das Ei vom Typus XXX nur in 25 % der Fälle mit normaler Konjugation 
entsteht und bei einer eventuell vorkommenden Konjugation zwischen den 
beiden X- und den beiden V-Chromosomen untereinander überhaupt nicht zu-
stande kommt, so ist es erklärlich, dass ich nicht das Glück hatte gerade ein 
Ei von dem lebensfähigem Typus XXX zu erhalten und dass die Raupe dem-
zufolge zu Grunde ging. 
Es liegt also nur eine geringe Wahrscheinlichkeit vor, dass sich ein diploides 
Ei zu einer triploiden Raupe entwickeln könnte. Dagegen hat ein diploides 
Spermium, das ein normales haploides Ei befruchtet, bessere Aussicht eine 
lebensfähige Raupe zu erzeugen. Das normale Ei enthält nach der Reduk-
tion entweder ein X- oder ein V-Chromosom. Da alle Spermien ein X-Chromo-
som besitzen, so muss das diploide Spermium zwei solche haben und es entsteht 
also bei der Befruchtung entweder ein Ei vom Typus XXX oder ein solches 
vom Typus XXV. Die Aussicht für die Entstehung einer balancierten Kom-
bination ist also in diesem Fall 50 %-
Es lohnt sich kaum über die Möglichkeit der Entstehung und Lebensfähig-
keit verschiedener Autosomenkombinationen zu spekulieren, dazu wissen 
wir viel zu wenig. Es dürfte jedoch kaum zu kühn sein die Vermutung aus-
zusprechen, dass nur wenige solche aneuploide Kombinationen lebenstaug-
lich sind. 
Anachronismus. Während in der Regel die verschiedenen Phasen der 
Spermatogenese in einem normalen Testis in ein und derselben Zyste synchron 
erfolgen, sind diejenigen der hier behandelten pigra-Testes durch einen hoch-
gradigen Anachronismus ausgezeichnet. Das "'"bersichtsbild, Abb. 7, zeigt 
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einen solchen Fall, in dem 
Ruhestadium , Diakinese sowie 
Meta- und Anaphase der ersten 
Reifeteilung nebeneinander ste-
hen. Aber noch weit mehr 
ausgesprochene Fälle von Ana-
chronismus können angeführt 
werden. So findet man die 
erste Reifeteilung in Zysten, 
wo die meisten Zellen als 
Spermatiden schon die Meta-
morphose zu Spermien durch-
machen. 
25 25 
Abb . I '•· Anachronism us in de r Trennung der 
Chrom osom en während d er Meiose. Unregelmäs-
sigkeiten in der Meiose, die zur E ntst ehung von 
Platten mit aneuploider Chrom osom enzahl Anlass 
geben. 
Eine andere Form von Anachronismus finden wir innerhalb der Zelle 
selbst, indem sich die Chromosomen zu verschiedenen Zeiten teilen und die 
Trennung der Tochterchromosomen nicht gleichzeitig, sondern sukzessiv 
erfolgt. Die Abb. 14 zeigt uns einen solchen Fall. Die Chromosomen sind 
hier deutlich in drei Gruppen \"erteilt. Von diesen ist die erste schon an die 
Pole angelangt, die zweite gerade unterwegs und die dritte liegt erst eben 
geteilt noch in der Äquatorialplatte. Nur verhältnismässig selten findet 
man so klare Bilder, um so häufiger sind dagegen allerhand Fälle von Anachro-
nismus in der Chromosomenteilung, die zur Störung der normalen Tochter-
Abb . 15. Anomale Gonozyste mit Spermatogonien von 
verschiedener Grösse und mit verschiedener Chromo-
somenzah L 
kernbildung führen und 
Elimination der langsa-
men Chromosomen zur 
Folge haben. Gestörte 
Telophasen, die keine 
normalen Tochterkerne 
bilden, findet man in 
den P räparaten häufig. 
Elimination von 
Chromosomen. Fast alle 
die oben behandelten 
Anomalien führen zur 
Elimination von Chro-
mosomen. Die allermei-
sten Keimzellen, in de-
nen eine Elimination 
stattgefunden hat, wer-
den wohl entweder nicht 
befruchtungsfähig sein 
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42 
Abb . 16. Sperma-
togonium mit 42 
Chromosomen. 
oder vermögen keine entwicklungsfähigen Embryonen zu 
erzeugen. Die er ten Furchungsteilungen und die Blasto-
dermbildung werden wohl nach den Erfahrungen, die man 
von den Bastardierungsversuchen hat, stattfinden können, 
aber bei der Differenzierung der Organe wird das Defizit an 
gewissen Chromosomen und ihren Genen, so ernste Störtm-
gen in der normalen Entwicklung hervorrufen, dass der 
Embryo abstirbt. 
Zum Schluss bringe ich noch die Abbildung emer 
Gonozyste (Abb. 15), deren Entstehung rätselhaft ist. Die Zyste zeichnet 
sich dadurch aus, dass die Sperrnatogenien erstens frei und weit voneinan-
der in der Zyste liegen, während sie in den normalen Zysten dicht aneinan-
der gedrückt sind, und zweitens von sehr verschiedener Grösse sind. Eine 
exakte Feststellung der Chromosomenzahl in den Sperrnatogenien solcher 
Zysten ist im allgemeinen nicht möglich, aber es unterliegt keinem Zweifel, 
dass die Anzahl der Chromosomen eine sehr verschiedene ist. Wie die Abb. 15 
beweist, kann man in der grossenPlatte mindestens 63 Chromosomen zählen, 
und mit aller Wahrscheinlichkeit ist die Zahl grösser. Die beiden kleinen 
Platten weisen dagegen eine weit geringere Zahl als die normale diploide 46 
auf. Die Abb. 16 bringt schliesslich eine Platte einer Spermatogonie aus einem 
anderen Testis. In dieser Platte können 42 Chromosomen exakt gezählt 
werden. Ähnliche Fälle sind durchaus keine Seltenheit, obgleich aus techni-
schen Gründen eine exakte Zählung meistens unmöglich ist. 
Dieser eigenti.;mliche Typus von Gonozysten, der offenbar etwas Patho-
logisches an sich hat, kommt in allen Testes vor und ist nicht selten. Wie er 
entsteht und was ihn hervorruft habe ich nicht ergründen können. 
Wir haben jetzt die verschiedenen atypischen Verhältni sein der Spermato-
genese der drei pigra-Testes kennen gelernt, wobei das Hauptgewicht auf 
die Natur der pathologischen Veränderungen gelegt ·wurde. Von geneti-
schem Standpunkte aus ist jedoch die Verteilung der ver chierlenen Anomalien 
auf die drei Testispaare ausserordentlich wichtig und für die Beurteilung der 
genotypischen Verhältnisse unentbehrlich. Es fragt sich also, kommen alle 
Anomalien in allen Testes vor, oder verteilen sie sich ver chieden auf die drei 
Paare. Wir wollen jetzt diese Frage erörtern. 
Testispaar 1. Hier kommen erstens die beiden Zysten mit der Oozyte und 
den sieben Nährzellen vor. Weiter stallliiien aus diesem Paar: die Spermato-
gonie der Abb. 16 mit verminderter Chromosomenzahl, die permatozyten 
im Ruhestadium (Abb. 4), die in ihrer Grösse ihre diploide und tetraploide 
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Natur verraten, die tetraploiden Diakinesen und die tetraploiden Platten der 
Abb. 5 und 6 sowie schliesslich der Längsschnitt der Spermatidenzyste (Abb. 9), 
in der drei tetraploide Kerne sofort erkannt werden können. Nicht abgebildet 
sind Diakinesen mit sehr schwacher Bindung der homologen Chromosomen. 
Charakteristisch für das Testispaar 1 ist also vor allem die Tetraploidie. 
Schon in den jungen Spermatozyten im Ruhestadium sowie während der 
Diakinese und in den Reifeteilungen können wir Tetraploidie feststellen. 
Auch Diakirresen mit Oligosynapsis kommen vor. Verschmelzungen von 
Interkinesekernen habe ich dagegen nicht beobachtet und Serien von ver-
schiedenen Chromosomenzahlen waren auch nicht zu finden. 
Testispaar 2. Hier sind in erster Linie die zahlreichen Zysten mit Oligo-
und Asynapsis in die Augen fallend (Abb. 11 und 12), ebenso die Zellen mit 
tetraploider Chromosomenzahl (Abb. 7) und solche mit aneuploiden Zahlen 
(Abb. 13, 14 und 15). Weiter findet man hier Platten, die eine Serie von 
Chromosomenzahlen bilden, wie die Abb. 13 zeigt. Hier stammen alle Platten 
aus dem Testispaar 2. Auch Nicht-Trennung kommt vor, und der Anachronis-
mus in bezug auf die Teilung der Chromosomen ist keine seltene Erscheinung 
(Abb. 14). 
Testispaar 3. Das jüngste der drei Paare. Auch hier kommen tetraploide 
Platten vor, sie sind jedoch in der Regel das Ergebnis einer Verschmelzung 
von Interkinesekernen (Abb. 8), welches Phänomen hier in zahlreichen 
Zysten beobachtet werden kann. Nicht-Trennung kommt auch vor (Abb. 2). 
Wie aus den obigen Beschreibungen der drei Testispaare hervorgeht, 
zeigen alle drei gemeinsame Züge. In allen kommt Tetraploidie vor, wenn 
sie auch in etwas verschiedener Weise zustande kommt, und in allen wurden 
auch aneuploide Chromosomenzahlen gefunden. Die Testes zeigen aber auch 
Verschiedenheiten. Nicht-Trennung der Chromosomen wurde in zwei Paaren 
beobachtet, aber nicht in dem dritten. Ebenso kommen Oligo- und Asynapsis 
in zwei Paaren vor, fehlen aber in dem dritten. Ob diese Verschiedenheiten 
tatsächlich auf einen genotypischen Unterschied zurückzuführen sind, oder 
ob sie als eine verschiedene Manifestierung eines Gens aufzufassen sind oder 
vielleicht nur auf einen reinen Zufall beruhen möge dahingestellt sein. Eine 
Entscheidung dieser Frage würde ein weit grösseres Untersuchungsmaterial 
erfordern, das ich hoffe mir im nächsten Sommer auf den Inseln Dalkarö-
Lillö und -Storö ver chaffen zu können. 
DISKUSSION. 
Die obigen Beschreibungen der Spermatogenese und noch besser die Ab-
bildungen derselben haben uns davon überzeugt, dass alle drei Testis-Paare 
der pigra-Zucht 4105 hochgradige Störungen im Verlauf der Meiose auf-
2 
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weisen und dass die Störungen sehr mannigfach sind. Es entsteht nun die 
F rage, wodurch sind diese Störungen Yerursacht und sind sie genotypisch 
bedingt oder durch ungeeignete Umwelteinflüsse hervorgerufen? Man kennt 
ja zahlreiche pathologische Erscheinungen der Meiose die genotypischer 
Natur sind und auch solche, die als phänotypisch bezeichnet werden 
müssen. 
Was zunächst die letzterwähnte Möglichkeit betrifft, dass Umweltein-
flüsse für die Störungen verantwortlich gemacht werden könnten, so ist eine 
solche nicht ohne weiteres a priori von der Hand zu weisen . KOSMINSKY 
und andere haben nämlich gezeigt, dass die Konjugation der Chromosomen 
in der Spermatogenese der Schmetterlinge in hoher Temperatur abgeschwächt 
wird und in extremen Fällen sogar gänzlich ausbleiben kann. Es entstehen 
demzufolge in stärker Wärme hypodiploide und sogar rein diploide Spermien. 
Der Sommer 1941 war in Südfinnland ungewöhnlich warm, und die Raupen 
wurden in einem Zimmer mit Südsonne gehalten, wo die Temperatur am 
Tage öfter die Höhe von + 30° C erreichte und in der -acht bedeutend über 
+ 20° C betrug. Exakte Temperaturmessungen wurden leider nicht vor-
genommen. Es wäre also theoretisch nicht ganz ausgeschlossen, dass z. B. 
die mangelhaften Bindungen zwischen den konjugierenden Chromosomen in 
der Diakinese auf die Wirkung der Hitze zurückgeführt werden könnten. 
Trotzdem bin ich der Ansicht, dass dies nicht der Fall ist und zwar aus fol-
genden Gründen. 
Die pigra-Raupen wurden zusammen mit zwei curtula-, drei wrtula ~ X 
pigra J = cupi- und einer pigra ~ X wrtulaJ = piw-Zucht gehalten, und alle 
äusseren Bedingungen waren für alle Zuchten ganz dieselben. Von der einen 
curtula-Zucht wurden die Testes von vier Raupen fixiert und gründlich unter-
sucht. Sie erwiesen sich alle als vollständig normal , keine Spur ähnlicher 
Störungen wie die bei pigra gefundenen konnte entdeckt werden. Von den 
cupi- und picu-Raupen wurde eine weit grössere Anzahl Testes eingehend 
durchmustert. Wenn man von den für Bastarde charakteristischen Ab-
weichungen vom normalen Verlauf der Spermatogenese absieht - ich denke 
in erster Linie an die Störungen der Konjugation der artfremden Chromo-
somen - so macht die Spermatogenese in den Testes der beiden reziproken 
Bastarde einen äusserlich ganz gesunden Eindruck ohne pathologische Ver-
änderungen. Wenn nun die hohe Wärme oder irgend ein anderer Umwelt-
faktor die Abnormitäten der pigra-Spermatogenese hervorgerufen hätten, 
so wäre es wohl in höchstem Grade erstaunlich, wenn weder die nahe ver-
wandte Art curtula noch die reziproken Mischlinge zwischen dieser Art und 
pigra, unter exakt denselben Verhältnissen gezüchtet, keine pur solcher 
pathologischer Erscheinungen zeigen würden. Es scheint mir also klar, dass 
die bei pigra gefundenen Abweichungen Y OD dem normalen Verlauf der Sper-
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matogenese nicht als phänotypisch zu deuten sind, sondern ihrer Natur nach 
als genotypisch charakterisiert werden müssen. 
Wenn es also ohne Zweifel klar erscheint, dass die in Rede stehenden 
Anomalien der Spermatogenese genotypischer Natur sind, so ist es dagegen 
sehr unklar, wie sich dieser Genotypus von dem normalen unterscheidet. 
Die Verhältnisse sind nicht leicht zu deuten, und eine exakte Analyse scheint 
überhaupt nicht möglich. 
Erstens ist es überraschend, dass alle drei Raupen Anomalien aufweisen. 
Wenn es sich um ein monomeres rezessives Gen handelte, so wäre es ein sel-
tener Zufall, dass drei aufs Geratewohl fixierte Raupen alle dem rezessiven 
Typus angehörten. 
Zweitens ist es auffallend, dass alle Raupen, ja alle sechs Testes, neben 
Zysten mit anomaler Spermatogenese, auch solche mit ganz normalen Sper-
matozyten, Spermatiden und Spermien enthalten, ja, dass es sogar Zysten 
gibt, in denen man alle Übergänge zwischen normalen und anomalen Zellen 
findet. 
Drittens scheint es sonderbar, dass die Anomalien so mannigfaltiger Natur 
sind und keinen einheitlichen Typus zeigen. Die drei Raupen sind ja ausserdem 
in dieser Hinsicht einander etwas verschieden. 
Ganz klare, genotypisch exakt analysierbare Fälle mit ähnlicher Wirkung 
der Gene wie die bei der pigra-Population gefundenen sind seit langer Zeit 
bekannt. Ich erinnere an den schönen von BEADLE einwandfrei analysierten 
Fall bei Zea mays, wo ein einfaches rezessives Gen eine Asynapsis hervorruft 
und vollständige Pollensterilität verursacht . Hier haben wir es jedoch mit 
einem Gen zu tun, das durch eine ganz klare und konstante Manifestierung 
ausgezeichnet ist. 
BONNIER hat wieder feststellen können, dass der Prozentsatz der Fälle 
von Nicht-Trennung im X-Chromosom in ver~chiedenen Stämmen von 
Drosophila melanogaster sehr verschieden ist. Da keine besonderen Gene, 
sondern die Länge des X-Chromosoms den Prozentsatz bestimmt, meint 
BONNIER, dass nicht die Gene selbst, sondern die Genebasis, wie er das 
Stroma des Chromosoms nennt, für den Unterschied in der Häufigkeit der 
Nicht-Trennung verantwortlich gemacht werden muss. Also immerhin eine 
Art von Vererbung durch das Chromosom. 
Auch eine Elimination von Chromosomen kann erblich bedingt sein. 
Das Auseinanderweichen der Chromatiden in der Mitose und die Trennung 
der Chromosomen in der Ieiose wird wohl von den meisten Zytologen als 
eine autonome Bewegung angesehen. Wenn diese Ansicht richtig ist, müssen 
wir annehmen, dass die Bewegung durch die Gene bestimmt wird, und unter 
dieser Voraussetzung scheint es nicht unwahrscheinlich, dass eine Mutation 
in einem Gen die Bewegung beschleunigen oder verlangsamen könnte. Die 
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synchrone Wanderung der Chromosomen würde hierdurch gestört werden. 
Aus Erfahrung wissen wir ja, dass verschiedene Chromosomen in einem Satz 
regelmässig mit verschiedener Schnelligkeit die Wanderung an den Pol voll-
führen. Dies ist nicht nur der Fall mit den Allosomen, die öfter durch eine 
Heterokinesis ausgezeichnet sind, sondern auch mit den Autosomen, die 
untereinander verglichen eine verschiedene Geschwindigkeit zeigen. Bei 
Artbastarden kann diese Erscheinung sehr ausgeprägt hervortreten, indem 
die Chromosomen der einen Art weit früher als diejenigen der anderen den 
Pol erreichen. Dies zeigen bekanntlich sowohl Fisch- als Echiniden-Bastarde. 
Wenn der Anachronismus sehr stark ist, kann dies sogar zur Elimination der 
langsamen Chromosomen führen, wie die \·ersuche von BALTZER so schön 
beweisen. 
So lange die Untersuchung der pigra-Zucht 4105 nicht weiter fortgeführt 
ist, erscheint es zwecklos eine eingehendere Analyse des Genotypus derselben 
nachzustreben. Die Population muss selbstverständlich erst griindlicher 
untersucht werden, ehe eine Analyse stattfinden kann. Einige Möglichkeiten 
mögen jedoch schon hier Erwähnung finden. 
Man könnte sich denken - um mit der Terminologie von TrMOFEEFF-
REssovsKY zu reden - dass ein Gen mit starker Penetranz und pleiotroper 
Wirkung die Anomalien hervorruft. Wenn wir weiter annehmen, dass das 
Gen eine verhältnismässig geringe Expressivität besitzt, so werden die Indi-
viduen mit diesem Gen niemals total eliminiert, und das Gen kann sich von 
Generation zu Generation halten. Erst wenn die Selektion mit besonderer 
Kraft eingreift, so werden die Träger dieses Gens ausgerottet. Man könnte 
sich sogar vorstellen, dass die bewusste pigra-Population homozygotisch 
wäre, und dass man sie in der Gefangenschaft erhalten könnte. Alle Testes 
enthalten ja eine geringe Anzahl vollständig normaler Zysten, die wohl allem 
Anschein nach funktionsfähige Spermien liefern. Es würde vor allem gelten 
zu untersuchen, ob die Oogenese von dem Gen irgendwie beeinflusst wird, 
oder ob dieses nur als nicht-manifestiert von den Weibchen der Population 
übertragen wird. Wenn das Gen keine Wirkung auf die Oogenese ausübt, 
so wäre es denkbar, dass es sich dank seiner geringen Expressivität behaupten 
könnte, denn nur diejenigen Eier, die durch ein von dem Gen beeinflusstes und 
deshalb anomales Spermium befruchtet werden, gehen zu Grunde. Dagegen 
würden sich die von einem phänotypisch normalen Spermium befruchteten 
Eier entwickeln und das Gen auf die folgende Generation übertragen. Der 
hohe Prozentsatz gestorbener halbentwickelter Eier und nicht ausgeschlüpfter 
Raupen spricht dafür, dass zahlreiche anomale permien tat ächlich befruch-
tungsfähig sind, jedoch ohne das Vermögen die Entwicklung der Embryonen 
zum Schluss zt1 bringen. 
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